魚類の通し回遊現象の起源と進化に関する研究 by 中村 政裕 & Nakamura Masahiro
  
 
 
 
 
魚類の通し回遊現象の起源と進化に関する研究 
 
 
 
 
 
 
 
 
2016 
 
 
 
 
 
 
 
 
東京大学 大学院農学生命科学研究科 水圏生物科学専攻 
中村 政裕 
 
指導教員 東京大学 教授 
大竹 二雄 
 
博士論文（要約）
                                   第 1章 緒論 
1 
 
第 1 章 緒論 
 
本章は査読付きの国際誌に論文投稿する予定であるため，公表できない． 
 
                        第 2章 行動学的起源および進化過程 
2 
 
第 2 章 行動学的起源および進化過程 
 
本章は査読付きの国際誌に論文投稿する予定であるため，公表できない． 
 
 
                            第 3章 生理特性の獲得過程 
3 
 
第 3 章 生理特性の獲得過程 
 
 通し回遊種は，2 つの特徴的な生理学的性質を備える．一つは，季節変化のある緯度帯で
1 年を通じて経験する広範な水温帯において，非出生浸透圧環境での浸透圧調節が可能な能
力である．もう一つは，非出生浸透圧環境への進入に先立ち浸透圧以外の環境因子の変化
により非出生浸透圧環境における浸透圧調節能が発達する，予備適応の機構である．これ
らは通し回遊種に普遍的な性質であるが，その獲得過程についてはほとんど明らかになっ
ていない．そこで本章では，通し回遊種の回遊機構の原型を保持すると考えられる河口偶
来種に着目し，多様な分類群に属する種についてこれらの性質が備わるか否かを調べるこ
とで生理特性の獲得過程を推定することを目的とした． 
 
第 1 節 非出生浸透圧環境における広範な水温帯での浸透圧調節能の獲得過程 
 
一般に複数年の寿命をもつ遡河回遊種や降河回遊種は，一旦成長のために非出生浸透圧
環境に進入すると，成熟するまでの数年間一貫してそこに留まり産卵まで出生浸透圧環境
に戻ることはない．こうした回遊生態は季節変化のある緯度帯に生息する多くの通し回遊
種にみられる．この事実は，これらの通し回遊種が季節変化を通じて経験する広範な水温
帯において非出生浸透圧環境で体液浸透圧を調節する能力を持つことを示唆する．一方，
河口偶来種では多くの種が非出生浸透圧環境への季節的な出入りを行うことが知られる．
温帯の河口域に生息する魚類の豊富さや多様性は冬季になると大きく減少し，魚類の群集
構成が夏季と冬季でしばしば大きく変化する (Day et al. 1989; Able & Fahay 1998; Ishitobi et 
al. 2000)．例えば，北アメリカのハドソン川および中部太平洋の河口域に進入する海水産卵
性の white hake (Urophycis tenuis) や northern kingfish (Menticirrhus saxatilis) などの河口偶来
種は，越冬のため沖合や南方海域へ回遊することが知られている (Able & Fahay 1998; Able 
& Fahay 2010)．また，日本に生息する海水産卵性の河口偶来種であるタイ科のクロダイは，
島根県・鳥取県中海の汽水域に夏季にのみ出現することが知られており (Yokoo et al. 2010)，
他の季節には海洋に留まることが示唆される．一方，ニシン科の gizzard shad (Dorosoma 
cepedianum) やコイ科のウグイなどの淡水産卵性の河口偶来種は，夏季に河口域や沿岸域に
進入し，冬になると越冬のため淡水環境に移動することが報告されている (Hildbrand & 
Schroeder 1928; Sakai 1995; Murdy et al. 1997; Able & Fahay 2010; Katano et al. 2010).これらの
知見は，温帯域に生息する河口偶来種が冬季に出生浸透圧環境に戻る傾向をもつことを示
唆する． 
こうした魚類の行動には，被食圧や餌料環境の変動など様々な要因が影響すると考えら
れるが，その中でも水温が重要な要因の一つであることが，これまでの生態･生理学的研究
から示唆される．北アメリカのチェサピーク湾の固有種である bay anchovy (Anchoa mitchilli) 
では，冬季の水温低下がより遅い時期におこる南方の河口域に生息する個体群が，より遅
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い時期に河口域を去ったり河口域に周年留まったりすることが知られる (Vouglitois et al. 
1987)．これを根拠に，河口偶来種の河口域からの退出は水温に影響されるのではないかと 
Able & Fahay (2010) は主張している． 
水温が生息域間の移動パターンに影響することは，わが国におけるウグイの回遊パター
ンの地理的な差異からも示唆される．日本列島の北方に位置する北海道の武川，そして新
潟県に生息する個体群は，冬季に沿岸もしくは河口域から淡水域に遡上する越冬回遊を行
うことが知られている (Sakai 1995; Katano et al. 2010)．一方，日本の中央部に位置する三
重県の加茂川に生息する個体群は春の産卵期にのみ海域や河口汽水域から淡水域に遡上し，
越冬遡上を行わないことが確認されている (Ishizaki et al. 2009)．こうした違いは，冬季の
海面の月間平均水温が 3 地点で大きく異なることに起因する可能性がある (海面水温デー
タは気象庁のウェブサイトを参照: http://www.data.jma.go.jp/kaiyou/data/db/kaikyo/monthly/sst
_HQ.html; 2015年 5月 6日にアクセス)．北海道では冬季の沿岸域の海面水温が 1–2°Cまで，
新潟県でも 10°C 程度まで低下する．一方，暖流の黒潮の影響を強く受ける三重県では 15–
16°C を下回ることがない．このことから，北方の 2 個体群と南方の個体群の間にみられる
回遊パターンの差異は冬季の海面水温の降下に関連することが示唆される．すなわち，ウ
グイは低温条件では非出生浸透圧環境である海水に順応できず，それ故北方の個体群は冬
季に出生浸透圧環境である淡水への越冬回遊を行う可能性が考えられる．以上の生態学的
な知見に加え，ニベ科に属する河口偶来種である Atlantic croker (Micropogonias undulates) 
の低温耐性が出生浸透圧環境に比べて非出生浸透圧環境で低下することが実験環境におい
て確認されている (Lankford & Targett 2001)．これらの事実は，河口偶来種の非出生浸透圧
環境における好適な水温帯が出生浸透圧環境に比べて狭いことを示唆する．これが河口偶
来種に普遍的な性質であれば，河口偶来種から通し回遊種への進化過程で，非出生浸透圧
環境における好適な水温帯の拡大があったという進化プロセスが導出される．これまでの
ところ，これを考察できるような実験的研究は 1 種類の河口偶来種を用いて行われたのみ
であり，さらに低温条件についてしか検証されていない （Lankford & Targett 2001）．した
がって，この性質が河口偶来種の中でどれほど一般的なものなのか，そしてこれは高温条
件下でも当てはまるのかということは依然として不明である． 
本章の第一の目的は，生態学的な知見が比較的充実しており，上記の性質が未だ検証さ
れていない分類群に属する河口偶来種であるウグイとクロダイを用いて，両種の非出生浸
透圧環境における好適な水温帯が出生浸透圧環境よりも狭まるか否かを実験的に確認し，
通し回遊の生理学的進化プロセスを検討することである．両種について，出生浸透圧環境
と非出生浸透圧環境に馴致させた 2 つの実験群で，それぞれの浸透圧条件で水温を急変さ
せる実験と段階的に変化させる実験を行い，両種の非出生浸透圧環境順応能の水温依存性
を総合的に検証した． 
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第 1 項 水温を急変させた場合の生残率に基づく検討 
1. 材料と方法 
供試魚 
ウグイは 2013年 10月に舞鶴湾に流入する榎川の下流淡水域 (35° 29 N; 135° 22 E) におい
て投網を用いて採捕した．採捕した個体は，現場の河川水で満たした 20 L ふた付プラスチ
ックバケツに入れ，十分にエアレーションされた状態で，およそ 15 分かけて京都大学舞鶴
水産実験所 (京都府舞鶴市，35° 29 N; 135° 22 E) まで輸送した．実験に用いたウグイの標準
体長は 64.6–146.5 mm であった．クロダイは 2013 年 5 月に舞鶴水産実験所で孵化し，一貫
して自然日長・温度条件下の濾過海水中で飼育された個体を用いた．本実験に用いたクロ
ダイの標準体長は 47.9–57.5 mm であった． 
出生・非出生浸透圧環境への馴致を開始する前のおよそ 10 日間，200 個体のウグイと 80
個体のクロダイはそれぞれ淡水と濾過海水で満たされた 500 L の透明なポリカーボネート
タンク中で飼育した．このときウグイは 2 つのタンクを用い約 100 個体ずつ飼育し，クロ
ダイは全個体を 1 つのタンクで飼育した．クロダイは濾過海水を 4 L/min で掛け流し，ウグ
イは水道水をチオ硫酸ナトリウムで脱塩素した止水条件で，ともに十分に通気された条件 
(600 ml/min) で飼育した．これらのタンクは屋根付の野外環境に設置し，自然日長に晒した．
この間，供試魚には 1 日 1 回飽食量を給餌した (ウグイ：川魚のえさ，ジェックス株式会社，
日本；クロダイ：おとひめ S2，日清丸紅飼料株式会社，日本)． 
 
出生・非出生浸透圧環境への馴致 
両種をそれぞれ実験前に 2 週間以上，出生浸透圧環境 (ウグイにとっての淡水とクロダイ
にとっての海水) と非出生浸透圧環境 (ウグイにとっての海水とクロダイにとっての淡水) 
に馴致した (ウグイ：各 80 個体程度ずつ，クロダイ：各 30 個体ずつ)．馴致に用いた淡水
と海水の塩分はそれぞれ 0.1–0.2 ppt と 32–34 ppt であり，両種につき，それぞれの浸透圧環
境で満たされた 500 L の透明のポリカーボネートタンクを用意した．馴致期間中の水温はサ
ーモスタット (日東機材株式会社，日本) 付のヒーター (東立電機株式会社，日本) により
20°C 前後に保った．非出生浸透圧環境への移行は，供試魚の斃死を避けるため以下の手順
で段階的に行った．ウグイは，まず淡水から 15 ppt の希釈海水に移行し，3 日後に完全な海
水にもう一度移行した (32–34 ppt)．予備実験の結果からクロダイの非出生浸透圧環境に対
する耐性はウグイよりも低いと考えられたため，クロダイはより多くの段階を設けて非出
生浸透圧環境に移行した．クロダイは，まず完全な海水から 10 ppt の希釈海水に移行し，
ここに 1 日馴致したのち，タンク内の水の塩分を 5 ppt に低下させ，さらに 1 日馴致した．
その後，塩分濃度が 1 ppt に達するまで毎日 2 ppt ずつ 2 日かけて馴致水槽の塩分を低下さ
せ，1 ppt で 72 時間馴致した後，最終的に淡水 (0.1–0.2 ppt) に移行した．2 つの海水タンク
は濾過海水を 4 L/min で掛け流し，2 つの淡水タンクは前述の手順で脱塩素された水道水で
満たした．全てのタンクは十分に通気し (600 ml/min)，淡水タンクには投げ込み式フィルタ
                            第 3章 生理特性の獲得過程 
6 
 
ーを設置し，4 日おきにおよそ 1/3 の水を交換した．大半のタンクで死亡個体はほとんど観
察されなかった．しかしながら，海水に馴致されているウグイのタンクでは，浸透圧スト
レスに弱いと考えられる小型個体を中心に，比較的多くの死亡個体がみられた． 
 
水温耐性試験 
2013 年の 11 月 7 日から 12 月 3 日にかけて以下の手順に則り実験室内で行った．まず，
実験室内に試験水槽の水温を調節するための 4 つのチラーと 2 つのヒーターを備えたウォ
ーターバス (幅: 1800 mm, 奥行き: 900 mm, 深さ: 400 mm) を設置した．ウォーターバス内
には 6 つのアクリル水槽 (幅: 450 mm, 奥行き: 300 mm, 深さ: 300 mm) を設置し，このうち
3 つは淡水で，残りの 3 つは完全な海水で満たした．こうすることで，各水温について出生・
非出生浸透圧環境についてそれぞれ独立した 3 実験水槽を設定し、トリプリケートとして
実験を実施した．また，ウォーターバス内の水は 2 つのポンプを用いて循環させ，バス内
の水温が均一になるようにした．両種の出生・非出生浸透圧環境それぞれに順応した実験
群について，同一水温での試験は同じウォーターバス内で同時に行った．このとき，不自
然な行動をとらず外傷がない個体のみを用いた．供試魚を移行した試験水温は，ウグイが
6・10・15・20 (馴致水温) ・30°C で，クロダイが 10・20 (馴致水温) ・33°C である．ウグ
イに比べてクロダイで検証した水温が少ないのは，クロダイはウグイに比べて少ない個体
数しか用意できなかったためである．各試験水槽は十分に通気し，12L–12D の明暗周期条
件下に置いた．実験室内には 2 つのウォーターバスを設置し，2 つの実験を同時に行った．
実験水槽は遅くとも実験開始 24 時間前にはウォーターバス内に設置し，実験開始時には水
槽内の水温が試験水温に到達するよう調節した． 
実験時には，まず馴致水槽内の水で満たされたアクリル製の容器 (幅: 280 mm, 奥行き: 
170 mm, 深さ: 160 mm) 中に馴致水槽中の 3–5 個体の供試魚を移行した．続いて，馴致水槽
内の水とともに供試魚を容器ごと実験水槽中に入れた．こうすることで，供試魚の周囲の
水温が瞬時に大きく変化しないようにし，瞬間的な水温変化により供試魚がショック死す
ることを防いだ．試験水槽中のバイオマスを種ごとにおよそ統一するために，各水槽中の
供試魚の個体数は 3–5 の間で調節した．各水温処理で用いた合計個体数はウグイで 13–15
個体，クロダイで 11–12 個体であった．移行に用いた容器内の水温が試験水温に達するまで
の時間は 20°C の処理区で 0 分，他の試験区では 1–3 時間であった．容器内の水温は定期的
に温度計を用いて測定し，容器内の水温が試験水温に達するとともに供試魚を水槽内に放
ち，ただちに移行に用いた容器を試験水槽から取り出した．全ての移行は午前 7 時ごろに
行い，水槽には魚の飛び出しと水の蒸発を防ぐためのふたを取り付けた．48 時間にわたっ
て観察を継続し，供試魚の生残状況を 12 時間ごとに確認した．魚体のいかなる部分にも動
きが見られなくなったとき，これを死亡とみなした．死亡個体を発見次第，試験水槽から
取り出して標準体長・体重を測定した．供試魚が試験水温に晒されてから 24 時間後と 48
時間後に各試験水槽の生残率を計算した．非出生浸透圧環境での試験に用いたウグイは出
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生浸透圧環境で試験した個体よりも有意に大きかった (Welch’s t-test, p < 0.01) が，これは海
水馴致期間中に多くの小型個体が死亡したことによるものと考えられた．クロダイについ
ては全ての試験水槽間で標準体長に差異は見られなかった (Welch’s t-test, p > 0.05)． 
 
解析 
出生・非出生浸透圧環境馴致群間での生残率の比較に先立ち，トリプリケート間の生残
率の差異の有無を検証した．その結果，いずれのトリプリケート間でも生残率に有意差が
みられなかったため (Fisher’s exact test, p > 0.05)，トリプリケートのデータをまとめて解析
した．非出生浸透圧環境での生残に対する SL・BW の影響は，非出生浸透圧環境で生残し
た個体と死亡した個体の SL・BW を比べることで検証した．この解析には生残個体と死亡
個体がそれぞれ 3 個体以上ずつ必要であったため，この条件を満たす以下のタイムポイン
トについて解析を行った．ウグイでは，6°C と 30°C については 24 時間後のデータを用いた
が (6°C：5 個体が生残し 10 個体が死亡；30°C：3 個体が生残し 9 個体が死亡)，10°C では
24 時間の時点で十分な数の死亡個体がいなかったため，48 時間後のデータ (11 個体が生残
し 3 個体が死亡) を用いた．クロダイでは，10°C (6 個体が生残し 6 個体が死亡)，33°C (4
個体が生残し 8 個体が死亡) ともに 24 時間後の結果を解析に用いた．出生・非出生浸透圧
環境馴致群間の同一試験水温における生残率の差異は Fisher’ exact test により検定した．非
出生浸透圧環境における生残率と SL・BW の関係性の検定には Welch’s t-test を用いた．全
ての検定の有意水準は 1%に設定した．Welch’s t-test はエクセル統計 2010 (株式会社社会情
報サービス) を，Fisher’s exact test には統計解析ソフト R (R Development Core Team, 2014; 
www.R-project.org) を用いて行った． 
 
2. 結果 
出生・非出生浸透圧環境における生残率 
ウグイでは 6°C の水温処理区を除く全ての水温処理区で出生・非出生浸透圧環境馴致群
間で SL・BW について有意差が検出された (Table 3-1-1, Welch’s t-test, p < 0.01)．これは，水
温耐性試験に先立って，完全な海水中に馴致した 14 日間のうちに体サイズの小さい個体が
多く死亡したことに起因すると考えられる．一方，クロダイでは出生・非出生浸透圧環境
馴致群の間で SL・BW の差異は検出されなかった (Table 3-1-1, Welch’s t-test, p > 0.05)． 
ウグイの淡水馴致群は，全ての水温処理区において全個体が 48 時間生残し，海水馴致群
においても，20°C と 15°C の水温処理区では全個体が 48 時間生残した (Fig. 3-1-1 b)．しか
しながら海水の水温が 10°C まで低下すると，淡水馴致群との間に生残個体数の有意差はな
かったものの，48 時間のうちに約 20%の個体が死亡した (Fisher’s exact test, p > 0.05)．海水
馴致群の 6°C と 30°C の水温処理区では 24 時間後に多くの個体が死亡し，同じ水温の淡水
馴致群に比べて有意に低い生残率を示した (Fisher’s exact test, p < 0.01)．30°C での生残率は
48 時間後にはさらに低下し (Fisher’s exact test, p < 0.01)，6°C では全個体が死亡した (Fig. 
3-1-1 a, b)． 
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Table 3-1-1 Standard length (SL), body weight (BW) and the total number of individual fish 
used in each experimental temperature (Temp.) treatment for Japanese dace (Tribolodon 
hakonensis) and Japanese black porgy (Acanthopagrus schlegelli). 
*SW acclimated individuals were significantly larger (Welch’s t-test, p < 0.01). SL and BW is 
expressed with mean ± standard deviation. 
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Fig. 3-1-1 Survival rate of Japanese dace (Tribolodon hakonensis) acclimated to 
natal and non-natal osmotic environments. Black and grey bars indicate seawater 
adapted and freshwater adapted groups, respectively. The upper panels show results 
after 24 hours and lower panels show the results after 48 hours. Lines above the bars 
show SE, and numbers in each bar indicate the total number of individuals used in 
each experiment. Asterisks indicate p < 0.01 level of significant differences between 
the freshwater and seawater adapted treatments for each temperature. 
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クロダイの海水馴致群は，全個体が全試験区で生残した．一方，淡水馴致群では 10°C と
33°C で 24 時間後には半数以上が死亡し，同水温の海水馴致群に比べて有意に低い生残率を
示した (Fisher’s exact test, p < 0.01)．48 時間後にはこの傾向がより顕著になった (Fisher’s 
exact test, p < 0.01) (Fig. 3-1-2 a, b)． 
 
標準体長・体重と生残率の関係 
ウグイでは非出生浸透圧環境の全ての水温処理区において生残個体と死亡個体の間に
SL・BW における差異が認められなかった (Fig. 3-1-3 a, b)． 
クロダイでは，10°C の処理区において生残個体の SL・BW が死亡個体に比べて有意に大
きかった (Welch’s t-test, p < 0.01)．有意差は見られなかったが，33°C の処理区でも同様の傾
向が観察された (Welch’s t-test, p > 0.05) (Fig3-1-4 a, b)． 
 
3. 考察 
本実験の結果，ウグイやクロダイが急激な水温変化に晒された際，非出生浸透圧環境に
馴致された実験群の生残率が出生浸透圧環境に馴致された実験群よりも低くなることが明
らかになった．ウグイでは，6°C と 30°C の水温処理区で海水馴致群の生残率が淡水馴致群
に比べて有意に低く，クロダイでは，10°C と 33°C の水温処理区において淡水馴致群の生残
率が海水馴致群の生残率に比べて有意に低かった．これらの結果は，両種の非出生浸透圧
環境における水温急変時の低・高温耐性が出生浸透圧環境に比べて低下することを示唆す
る． 
ウグイでは，出生・非出生浸透圧環境馴致群の間でサイズ差が検出された．ただし，海
水中の低・高温条件下でみられた高い死亡率は，非出生浸透圧環境における低・高温耐性
の低下に起因することが以下の理由から考えられる．ウグイの水温耐性試験に用いた非出
生浸透圧環境馴致群は出生浸透圧環境馴致群に比べて標準体長が 20–30 mm ほど大きく，ま
た体重も重かった．このサイズ差は 2 週間の海水馴致期間中に小さい個体が多く死亡した
ことに起因すると考えられる．このことは，ウグイでは小型個体の海水順応能が大型個体
に比べて低いことを示唆する．この期間を生残して実験に用いた比較的大型の個体では，
非出生浸透圧環境における水温耐性に体サイズによる違いがみられなかった．また，淡水
馴致群では全個体が全ての水温処理に耐え生残した．これらの結果は，ウグイの体サイズ
と水温耐性の間に明確な関係がないことを示唆する．したがって，ウグイの出生・非出生
浸透圧環境馴致群の間には有意なサイズ差があったものの，海水馴致群で観察された高い
死亡率は非出生浸透圧環境において低・高温耐性が低下したことによるものと考えられる． 
浸透圧変化に際しての魚類の低温耐性は，一般に細胞・組織レベルにおけるイオンバラ
ンスの維持能力に支配される (Maetz & Evans 1972; Toneys & Coble 1980; Hochachka1988)．こ
のことから，低温の非出生浸透圧環境で死亡した個体は浸透圧調節に不調をきたした可能
性が考えられる．また，ウミメダカ (Fundulus heteroclitus) の海水環境下におけるイオン輸 
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Fig. 3-1-2 Survival rate of Japanese black porgy (Acanthopagrus schlegelii) 
adapted to natal and non-natal osmotic environments. Black and grey bars 
indicate seawater adapted and freshwater adapted groups, respectively. The 
upper panels show results after 24 hours and lower panels show the results 
after 48 hours. Lines above the bars show SE, and numbers in each bar 
indicate the total number of individuals used in each experiment. Asterisks 
indicate p < 0.01 level of significant differences between the freshwater and 
seawater adapted treatments for each temperature. 
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Fig. 3-1-3 Standard length (SL) and body weight (BW) of survived (grey) 
and dead (black) individuals in non-natal osmotic environments of 
Japanese dace (Tribolodon hakonensis). Lines on the bars show SE and 
numbers in columns indicate the total number of individuals used for 
analysis.  
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Fig. 3-1-4 Standard length (SL) and body weight (BW) of survived (grey) and 
dead (black) individuals in non-natal osmotic environments of Japanese black 
porgy (Acanthopagrus schlegelii). Lines on the bars show SE and numbers in 
columns indicate the total number of individuals used for analysis. Asterisks 
indicate p < 0.01 level of significant differences between dead and survived 
individuals at the same temperature. 
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送効率は低温条件で急激に低下することが知られる (Buhariwalla et al. 2012)．本実験での結
果はウグイとクロダイの非出生浸透圧環境への順応に重要な働きをするイオン輸送タンパ
クの機能における至適水温範囲に起因することが十分に考えられる． 
 クロダイでは非出生浸透圧環境において小型個体の死亡率が高いという結果が得られた．
これは，小型個体の体質量に対する鰓の表面積の比が大型個体に比べて大きくなるという
アロメトリー則 (Hurst & Conover 2002) によるものである可能性が考えられる．  
本実験の結果，ウグイとクロダイの水温の急変に対する耐性は非出生浸透圧環境では出
生浸透圧環境に比べて狭くなることが明らかになった．しかし，本実験だけでは明確な死
亡理由が不明である．また，より段階的な水温変化を与えた場合，浸透圧調節機構を変化
させることで，より広い水温帯で非出生浸透圧環境に順応可能となる可能性も考えられる．
これらの点を検討するため，より段階的な水温変化を与え，血漿浸透圧から各水温・浸透
圧条件における浸透圧調節能を見積もり，さらに浸透圧調節機構の動態を推測するために
鰓の塩類細胞における主要なイオン輸送体の発現量を測定する実験を行った． 
 
本章の以下の部分は査読付きの国際紙に投稿予定であるため，公表できない． 
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要旨 
 
本研究は「通し回遊はいかにして始まり，どのように進化してきたのか」という命題を，生態学・行
動学・生理学・ゲノム科学の様々な観点から包括的に検討したものである．通し回遊は回遊環が複
数の浸透圧環境に跨る点で他の回遊と区別されるため，非出生浸透圧環境の活用がその本質と
いえる．本研究では個体もしくは種の系統と浸透圧環境の関係に着目し，まず，(1) 通し回遊の起
源において重要な行動要素となったであろう非出生浸透圧環境への進入行動の解発機構を，遡
河回遊のあらゆる進化段階に属する種を含むトラフグ属魚類を用いて検討した．次に，(2) 通し回
遊種が普遍的に備える生理特性の獲得過程を通し回遊種の回遊機構の原型を示すと考えられる
河口偶来種のウグイ  (Tribolodon hakonensis)・クロダイ  (Acanthopagrus schlegelii)・スズキ 
(Lateolabrax japonicus) を用いて検討した．さらに，(3) 通し回遊の進化の遺伝基盤を検討するの
に適したトラフグ属魚類に再び着目して，新規の浸透圧環境への順応機構獲得の遺伝基盤をトラ
ンスクリプトーム解析により調べた．最後に，各アプローチにより得られた結果を統合して通し回遊
の起源と進化過程のシナリオを提示した． 
 
1. 行動学的起源および進化過程 
通し回遊の行動学的起源と進化過程を検討するために，通し回遊の進化に重要な行動要素と
考えられる非出生浸透圧環境進入行動の解発機構を，トラフグ属の海産単一ハロハビタット種であ
るショウサイフグ (Takifugu snyderi)，海産河口偶来種であるトラフグ (T. rubripes) とクサフグ (T. 
niphobles) の 3 種について空腹度に着目して検討した．各種を個体ごとに海水中で 7–14 日間飽
食飼育した後，同一の期間絶食条件で海水飼育した．飽食・絶食飼育開始から 1, 3, 7, 14日後に
低張環境（非出生浸透圧環境）への進入率を調べ，同一の日数が経過した時点における両条件
下での値を比較した．その結果，全種とも全ての時点で空腹度とは関係なく高い低張環境進入率
を示した．これより，トラフグ属の低張環境進入行動の解発に空腹度は影響しないものと考えられ
た．また，狭塩性海産種のショウサイフグの中には低張環境に積極的に進入する個体が存在する
ことが明らかになった． 
 
2. 生理特性の獲得過程 
通し回遊種が普遍的に備える広範な水温帯における非出生浸透圧環境順応能と，preparatory 
adaptation（以下，予備適応）の獲得過程を推定するために，河口偶来種におけるこれらの性質の
有無を調べた．まず，河口偶来種の非出生浸透圧環境順応能の水温依存性を検討するため，淡
水産河口偶来種であるウグイと海産河口偶来種であるクロダイについて，低張・海水環境にそれぞ
れに馴致した実験群を用い，馴致した浸透圧条件で，(1) 水温を急激に変化させた場合の生残率，
(2) 水温を段階的に変化させた場合の生残率と血漿浸透圧を調べた．水温を急変させた場合，両
種とも非出生浸透圧環境においてのみ，低温・高温の両条件下で生残率が大きく低下した．水温
を段階的に変化させた場合，両種とも高温の非出生浸透圧環境で血漿浸透圧が環境水の浸透圧
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に近づき，浸透圧調節能が低下することが示唆された．一方，低温条件下では顕著な血漿浸透圧
の変化は認められなかった．以上より，ウグイとクロダイが非出生浸透圧環境において順応可能な
水温帯は水温急変時には低温・高温の両方向で縮小するのに対し，水温を段階的に変化させた
際には高温方向でのみ狭まることが示された． 
ウグイ，クロダイに加えて海産河口偶来種であるスズキの稚魚を用い，河口偶来種における予備
適応の有無を，鰓における輸送体遺伝子の発現量と非出生浸透圧環境に対する選好性の関係性
に着目して検討した．まず，3種における淡水・海水順応機構の発達指標を選定するために各種イ
オン輸送体遺伝子の発現変動を調べたところ，スズキとクロダイでは CFTR (cystic fibriosis 
transmembrane conductance regulator) と NKCC1 (sodium-potassium-chloride cotransporter-1) が，
ウグイでは CFTR と NKCC1a (sodium-potassium-chloride cotransporter-1a) が，それぞれ海水マー
カーとして有用であることが分かった．また，スズキでは NCC (sodium-chloride cotransporter) と
NHE3 (sodium-hydrogen exchanger-3) が，クロダイではNHE3が，それぞれ淡水マーカーとして使
えることが明らかになった． 
次に，非出生浸透圧環境に対する選好性の指標となる非出生浸透圧環境選好指数を行動実
験により算出した各個体の，鰓における環境順応マーカー遺伝子の発現量を測定し，両者の関係
を調べたところ，3種全てにおいて相関関係は認められなかった．このことから，今回の実験に用い
た 3 種の河口偶来種では，非出生浸透圧環境への選好性に浸透圧順応機構の発達は関係しな
いことが明らかになり，非出生浸透圧環境への進入行動には予備適応は伴わないことが示され
た． 
本章の結果から，系統的に離れていて，かつ出生浸透圧環境の異なる複数の河口偶来種に共
通して，水温変動により非出生浸透圧環境への順応能が変化すること，ならびに予備適応を伴わ
ないで環境選好性が発現することが示された．このことから，河口偶来種では普遍的に非出生浸
透圧環境へのこうした応答を示す可能性が考えられる．以上のことから，これらの生理特性は河口
偶来種から通し回遊種への進化過程において共通して獲得されてきたものと推察された． 
 
3. 浸透圧調節能獲得の遺伝基盤 
トラフグ属魚類における低張環境順応能獲得の遺伝基盤を知るために，低張環境に対する生
態学的依存度が異なる，海産単一ハロハビタット種のショウサイフグ，海産河口偶来種であるトラフ
グとクサフグ，および遡河回遊種であるメフグ (T. obscurus) とメガネフグ (T. ocellatus) の 5 種に
おける低張環境順応能の遺伝基盤を比較した．これに先立ち，低張環境への順応能を各種の血
漿浸透圧を調べることで見積もったところ，低張環境順応能がショウサイフグ＜クサフグ＜トラフグ
＜メフグ＝メガネフグの関係にあること，および海産単一ハロハビタット種のショウサイフグにおいて
も低張環境に対して一定の耐性を示すことが分かった．続いて，高張環境 (塩分 30 ppt) と低張
環境 (メフグ・メガネフグ：塩分 0.1–0.2 ppt，トラフグ・クサフグ：塩分 1.0 ppt，ショウサイフグ：塩分
3.0 ppt) それぞれに馴致した個体の鰓と腸における遺伝子発現を RNA-seq 法により測定し，
19,388 遺伝子について高張環境馴致時に対する低張環境馴致時の発現量比を求めた．このうち，
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発現量が 1/2 以下に低下，もしくは 2 倍以上に上昇した遺伝子を発現変動遺伝子 (DEG) と定義
し，5種についてベン図解析を行った． 
RNA-seq 法の解析に先立ち，鰓で 4 個 (CFTR・CISH; Cytokine-inducible SH2-containing 
protein・NHE3・Pdlim2; PDZ and LIM domain protein 2)，腸で 3 個 (CISH・NCC・NKCC2; 
sodium-potassium-chloride cotransporter-2) の遺伝子についてそれぞれ定量リアルタイム PCR 法
により発現量を測定し，RNA-seq 法により得られた結果の定量精度を評価した．その結果，ほぼ全
ての遺伝子について RNA-seq 法の結果と同様の傾向が認められた．このことから，RNA-seq 法の
結果を基に全体の傾向を議論して概ね間違いはないと考えられた． 
RNA-seq 法の結果について 5 種の DEGのベン図解析を行ったところ，ショウサイフグでのみ低
張環境に応答して発現変動を示さない遺伝子が鰓で 4個，腸で 3個認められ，本種の鰓でのみ発
現が低下しない遺伝子の中には海水への順応に重要なCFTRが含まれることが分かった．このこと
から，本種では低張環境への順応に際して浸透圧調節関連遺伝子の発現が適切に調節されてい
ないことが示唆された．また，メフグとメガネフグでのみ発現上昇がみられた遺伝子が鰓と腸でそれ
ぞれ 8個ずつ，発現低下がみられた遺伝子が鰓で 14個，腸で 7個あり，これらの遺伝子が低張環
境への順応機構獲得に重要な役割を果たしている可能性が考えられた．中でも，両種の腸におい
て定量リアルタイムPCR法でも大幅な発現上昇が認められたNCCは，淡水に順応した通し回遊種
のニホンウナギの腸で高発現を示すことから，淡水への順応に重要な遺伝子であることが知られて
いる．したがって，NCC はトラフグ属魚類の低張環境順応能の能力差を規定するものであると考え
られた． 
以上の結果より，トラフグ属魚類の単一ハロハビタット種であるショウサイフグは，一定程度の低
張環境耐性を有するものの，いくつかの重要な遺伝子を適切に発現できないために低張環境に
対する順応能が低いこと，一方，低張環境における浸透圧調節機構がより発達したトラフグやクサ
フグなどの河口偶来種では，適切な発現調節が行われていることが明らかになった．また，極限的
な低張環境である淡水にまで順応可能な通し回遊種のメフグとメガネフグにおいては，新たに
NCCなどの輸送体遺伝子の発現調節システムを獲得していることが推察され，トラフグ属魚類の低
張環境順応能獲得の遺伝基盤の一端が明らかになった． 
 
 以上本研究から，非出生浸透圧環境に対する一定の耐性と選好性を示す単一ハロハビタット種
から，より高度な浸透圧調節機構を保持する河口偶来種が進化し，さらにはイオン輸送に関わる重
要遺伝子の発現調節システムと非出生浸透圧環境における広範な水温帯での浸透圧調節能，な
らびに予備適応の機構を備えた通し回遊種が誕生するという通し回遊の進化シナリオが考えられ
た．本研究で得られた知見は，通し回遊現象の理解の深化のみならず，地球温暖化に対する河
口偶来種の資源の応答とその保全策の立案や，養殖魚の遺伝育種において役立つものと期待さ
れる．
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